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La estimación de la producción bacteriana heterotrófica (HBP) es una variable clave para 
determinar el papel de las bacterias en los flujos de carbono en el océano. Para su determinación, 
se mide la tasa de incorporación de isótopos radioactivos como [3H ó 14C]-Leucina o 3H-timidina, 
a la que aplicamos un factor de conversión (CF), el cual permite convertir la incorporación de 
sustratos a biomasa bacteriana heterotrófica. Los factores de conversión de Leucina a Carbono 
(CFs) en los ecosistemas marinos han mostrado una gran variabilidad en comparación con los 
teóricos (Calvo-Díaz, 2009). Las fuentes de dicha variabilidad pueden incluir el diseño 
experimental de la incubación, el método de cálculo o el estado fisiológico de las células. Sin 
embargo, apenas se ha explorado si las diferencias en estos CFs están relacionadas con cambios 
en la composición de la comunidad bacteriana y/o la composición de la materia orgánica disuelta 
(DOM). En este trabajo se realizaron incubaciones de agua de mar muestreada durante la campaña 
MODUPLAN en el Atlántico Norte, para: (i) determinar CFs empíricamente (eCFs) con el fin de 
obtener medidas para las aguas subsuperficiales, intermedias y profundas que nos permiten la 
conversión de las tasas de incorporación de Leucina en la producción de biomasa, y (ii) explorar 
la relación entre los eCFs, la composición de la comunidad microbiana y las propiedades ópticas 
de la DOM. La composición de la comunidad microbiana se determinó tras la secuenciación del 
gen 16S rDNA mediante tecnología Illumina. Los índices ópticos de la DOM se calcularon a partir 
de los espectros de fluorescencia y absorbancia. Los valores empíricos de CFs (0.39 a 4.00 KgC 
mol Leu-1) mostraron máximos en las aguas subsuperficiales (<200 m) y mínimos en aguas 
profundas (>1000 m). Nuestros resultados demuestran que el uso de CFs teóricos (1.55 Kg de C 
por mol de Leucina, Simon y Azam, 1989) producen una subestimación de la producción de 
biomasa microbiana en las aguas subsuperficiales e intermedias, mientras que causan una 
sobreestimación de las mismas en aguas profundas. Nuestros resultados indicaron que la 
comunidad bacteriana está estratificada verticalmente, y dicha variación está vinculada con  la 
calidad de la materia orgánica. En conjunto, nuestros resultados indican que las diferencias en los 
eCFs a través de la columna de agua pueden asociarse a la composición filogenética de las 
comunidades microbianas que interactúan con las características de la DOM.  
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1. INTRODUCCIÓN 
El bacterioplancton habita todos los ecosistemas marinos, desde la superficie hasta las 
zonas abisales, y constituye un gran porcentaje de la biomasa total de los océanos, 
aproximadamente un 50% de la biomasa total (Aristegui et al. 2009). Además, las bacterias juegan 
un papel fundamental en los principales ciclos biogeoquímicos (Fuhrman et al., 2015), ya que 
poseen un amplio espectro de capacidades metabólicas, siendo mediadoras del consumo y 
producción de compuestos tanto orgánicos como inorgánicos, respectivamente. 
Las bacterias heterótrofas juegan un papel muy importante en el  ciclo de la materia 
orgánica disuelta (DOM, del inglés dissolved organic matter), ya que son las mayores 
consumidoras y transformadoras de la producción primaria en el océano (Yamada et al., 2012; 
Karl et al., 1988; Fuhrman, 1992; Steinberg et al., 2008). La producción bacteriana heterotrófica 
(HBP, del inglés heterotrophic bacterial production), una estimación de la biomasa producida por 
las bacterias heterótrofas, abarca el 30% de la producción primaria integrada en toda la columna 
de agua (Cole et al., 1988), y es una medida clave para determinar el papel de las bacterias en los 
flujos de carbono en el océano (Teira et al., 2015; Yamada, et al.; 2012; Dobal-Amador et al.; 
2016). El método más utilizado y más eficiente para determinar la HBP, debido a su alta 
sensibilidad y reducido tiempo de incubación (Fuhrman, 1980 y Kirchman, 1982), es su 
estimación a partir de la tasa de incorporación de aminoácidos marcados con isótopos 
radioactivos, como la [3H ó 14C]-Leucina y 3H-timidina. La Leucina es un aminoácido esencial 
que las bacterias incorporan a sus proteínas antes de metabolizarlo (Calvo-Díaz y Morán, 2009). 
Así, a partir de la tasa de incorporación de Leucina (LIR, del inglés leucine incorporation rate) 
se estima la HBP en unidades de carbono (Kirchman, 1993) mediante la aplicación de un factor 
de conversión (CF) (Calvo-Díaz y Morán, 2009). Para calcular la producción bacteriana 
heterotrófica se ha usado ampliamente en la literatura un factor de conversión teórico de 1.55 KgC 
mol Leu-1 calculado en base al contenido proteico promedio de una célula bacteriana y su 
contenido promedio de carbono (Alonso-Sáez et al., 2010). Sin embargo, este CF es constante y 
no tiene en cuenta la variabilidad del contenido proteico de las células en los diferentes ambientes 
(ej. ambientes costeros vs. oceánicos y/o aguas superficiales vs. profundas). En los últimos años, 
se han realizado varios estudios que incluyen aproximaciones experimentales con comunidades 
bacterianas naturales en agua de mar, (Alonso-Sáez et al., 2010; Teira et al., 2015; Calvo-Díaz y 
Morán, 2009) para la determinación de CFs empíricos (eCFs) que permitan obtener estimas más 
precisas de la HBP, encontrándose que éstos presentan una alta variabilidad entre diferentes 
océanos (Teira et al. 2015), que se traduce en una elevada variabilidad en el stock y en la dinámica 
del carbono bacteriano (Kirchman y Ducklow, 1993). Hasta el momento una limitación muy 
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importante es que no hay estudios que incluyan el cálculo de CFs en los ecosistemas marinos 
profundos. Además, en la actualidad se desconocen las causas que provocan la variabilidad en los 
factores de conversión. 
La composición de la DOM podría tener un papel modelador de la estructura de la 
comunidad bacteriana, y a su vez el procesado de la DOM por parte de las bacterias está 
condicionado por la estructura de las comunidades bacterianas (Guerrero-Feijóo et al., 2017; 
Sarmento et al., 2016; Logue et al., 2016). Las propiedades ópticas de la DOM son importantes 
para determinar la cantidad y calidad de la DOM, como fuente de substrato para el metabolismo 
bacteriano. La DOM fluorescente es una fracción de la DOM cromófora que emite fluorescencia 
azul al ser irradiada con luz UV (Coble, 1996, 2007). El pico de fluorescencia FDOM-M es 
característico de las sustancias marinas húmicas ‘refractarias’, mientras que el pico FDOM-T es 
característico de los materiales proteicos ‘lábiles’ (Catalá et al., 2018; Guerrero-Feijóo et al., 
2017). Los índices de absorción a 254nm (aCDOM254), a 340nm (aCDOM340) y a 365nm 
(aCDOM365) son una medida cualitativa que da información sobre la heterogeneidad de las 
moléculas que componen la DOM. Además, aCDOM254 es un “proxy” de la concentración de 
DOM. Aunque se desconoce el significado ecológico de estos índices, la intensificación de la 
conjugación/aromaticidad aumenta con los coeficientes de absorción (Stedmon y Nelson, 2015), 
de modo que coeficientes de absorción a una longitud de onda mayor a 300 nm reunirían 
información de moléculas complejas/aromáticas (Guerrero-Feijóo et al., 2017). Por otro lado, la 
pendiente entre 275 y 295 nm (sCDOM275-295) ha sido frecuentemente usada para relacionar las 
propiedades ópticas de la DOM con los microorganismos marinos, y es una variable cualitativa 
que da una idea sobre los cambios en el peso molecular y la aromaticidad de la DOM (Helms et 
al. 2008). 
Así mismo, se ha demostrado que las características físico-químicas de las masas de agua 
se encuentran asociadas a la variabilidad vertical en la composición de la comunidad bacteriana 
(Varela et al., 2008, 2011; Milici et al., 2017; Dobal-Amador et al., 2016; Mapelli et al, 2013). 
Se han encontrado unidades taxonómicas operacionales (OTUs) con genes específicos que les 
permiten sobrevivir en masas de agua profundas, sugiriendo que la comunidad bacteriana se 
encuentra estratificada en función de la profundidad (Milici et al., 2017, Guerrero-Feijóo et al. 
2017). La zona del Atlántico Norte frente a los litorales gallego y cantábrico, es un área muy 
dinámica caracterizada por un sistema de afloramientos en pulsos estacionales de intensidad 
interanual variable (Guerrero-Feijóo et al., 2017), lo cual contribuye a la exportación de materia 
orgánica hacia mar adentro y a su hundimiento hacia las capas profundas del océano. Estas 
características hacen al área de estudio (costa Noroeste de la Península Ibérica) una zona ideal 
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para investigar la relación entre los flujos de carbono, la cantidad y calidad de la DOM y la 
composición de las comunidades bacterianas. 
 
La hipótesis de partida de este trabajo es que los factores de conversión Leucina-Carbono 
empíricos producen diferencias significativas en la estimación de la producción bacteriana 
heterotrófica en las aguas subsuperficiales, intermedias y profundas del Atlántico Norte, y dicha 
variabilidad está relacionada con la calidad de la DOM y la composición de la comunidad 
microbiana. 
 
Los objetivos de este trabajo son: (i) determinar CFs empíricos específicos para aguas 
subsuperficiales, intermedias y profundas en el Atlántico Norte, y (ii) explorar la relación entre 
los eCFs, las propiedades ópticas de la DOM y la composición de la comunidad microbiana 
asociada.  
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2. MATERIAL Y MÉTODOS 
2.1. Área de estudio y muestreo 
Los datos presentados en este trabajo proceden de los muestreos realizados durante la 
campaña MODUPLAN 0814 a bordo del B/O Sarmiento de Gamboa, del 4 al 24 de Agosto del 
2014. Las estaciones muestreadas se localizaron en dos secciones perpendiculares a la costa de 
Galicia (Finisterre, 43ºN, 9ºW hasta 43ºN, 14ºW) y Cantabria (Santander, 43ºN, 3º47’W hasta 
45ºN 3º 47’W) (Fig. 1). En todas las estaciones de cada sección, se realizaron perfiles verticales 
desde superficie hasta una profundidad máxima de 5300 m de profundidad (según la batimetría 
de cada sección) usando un sistema CTD-ADCP-roseta provisto de un sensor de oxígeno y 
fluorescencia y 24 botellas tipo Niskin de 12 L para: (i) caracterizar las propiedades termohalinas 
(temperatura, salinidad y oxígeno) de la columna de agua (ver Fig. 1), (ii) tomar muestras de agua 
para las aproximaciones experimentales de los factores de conversión en tres estaciones 11, 111 
y 115 (ver Fig. 1), (iii) tomar muestras para los análisis microbiológicos: medida de la 
incorporación de Leucina y estimación de la producción bacteriana en las estaciones biológicas 
(ver Fig. 1) y diversidad microbiana en estación 11 y 115 y (iv) tomar muestras para los análisis 
biogeoquímicos: carbono orgánico disuelto (DOC); fluorescencia de la DOM (sustancias húmicas 
‘refractarias’, FDOM-M y materiales proteicos ‘lábiles’, FDOM-T); absorbancia de la DOM 
(complejidad/aromaticidad de las moléculas de la DOM), absorbancia a 254 nm (aCDOM254), 
absorbancia a 340 nm (aCDOM340), absorbancia a 365 nm (aCDOM365); y la pendiente entre 
275 y 295 nm (sCDOM275-295) (cambios en el peso molecular y la aromaticidad de la DOM), 
en las estaciones 11 y 115.  
Para facilitar la estructuración y comprensión de los resultados, se han agrupado las 
profundidades de muestreo en: capa subsuperficial (0 - 499 m) afectada por el afloramiento del 
NO de la Península Ibérica; aguas intermedias (500 - 1000 m), por debajo de la capa de mezcla 
y zona de mínimo oxígeno, hasta la masa de agua mesopelágica de origen mediterráneo; y aguas 

























Fig. 1. Localización de las estaciones de muestreo en las secciones de Finisterre y Santander durante la campaña 
MODUPLAN 0814. Los puntos negros indican las estaciones donde se realizó la caracterización físico-química de 
la columna de agua (temperatura (ºC), salinidad y concentración de oxígeno disuelto (µmol Kg-1). En las tres 
estaciones destacadas con un círculo rojo (11, 111 y 115) se realizaron los experimentos para la determinación de los 
eCFs. Los números indican las estaciones donde se calcularon la leucine incorporation rate (LIR), para la estimación 
de la heterotrophic bacterial production (HBP). La diversidad bacteriana y las variables relacionadas con la DOM se 
determinaron en las estaciones 11 y 115. 
 
2.2. Aproximaciones experimentales para determinar los factores empíricos de 
conversión Leucina-Carbono (eCFs)  
Los experimentos se realizaron en dos estaciones de la sección de Finisterre (St. 11 y 111) 
y en una estación de la sección de Santander (St. 115) (Fig. 1). Las muestras de agua se recogieron 
a 500, 1000 y 2000 m de profundidad en las estaciones 11 y 115, y en la capa subsuperficial (50 
y 100 m) en la estación 111. Para ello, en cada estación y para cada profundidad, una muestra de 
agua de mar fue diluida (1:10) con agua filtrada a 0.2 µm (Acropack 1000, Pall), conservada en 
botellas de policarbonato de 1.5 L, e incubada en oscuridad y a temperatura in situ (± 1.5 ºC) en 
incubadores a bordo. Se tomaron alícuotas en intervalos de 24 horas hasta alcanzar la fase 
estacionaria de crecimiento bacteriano, aproximadamente entre 6 - 8 días. Para la estimación de 
los eCFs se siguió el método acumulativo de Bjørnsen y Kuparinen (1991), que estima la 
pendiente de la relación entre la biomasa procariota y la incorporación de Leucina (ver debajo 





2.2.1. Abundancia y biomasa procariota  
La abundancia procariota total (AP) de la serie temporal de los CFs se determinó mediante 
citometría de flujo, siguiendo el método previamente descrito por Gasol et al. (1999). Brevemente, 
a cada alícuota de 1.8 mL de muestras de agua se le añadió paraformaldehído al 1% y 
glutaraldehído al 0.05% (concentración final) para su conservación. A continuación, las muestras 
fueron congeladas en nitrógeno líquido durante 5 min y finalmente se almacenaron a -80 ºC hasta 
su posterior análisis. En el laboratorio de abordo, las muestras se descongelaron y se tiñeron con 
Syto13 durante 10 minutos en la oscuridad. Posteriormente, se añadieron beads de látex 
fluorescentes (aproximadamente 1x105 mL-1) (Molecular Probes, 12 Invitrogen, Carlsbad, CA) 
como estándar interno. Las células procariotas se contaron usando un citómetro de flujo 
FACSCalibur (Becton Dickinson, Franklin Lakes, NJ) según sus características en dispersión de 
luz en ángulo recto y fluorescencia verde. Se utilizó una calibración empírica entre la dispersión 
lateral relativa (SSC) y el diámetro de las células (Calvo-Díaz y Morán, 2006), para estimar el 
biovolumen (BBv) que finalmente se convirtió en biomasa de carbono (C) utilizando la relación 
alométrica de Norland (1993): C (pg cel-1)= 0.12 x BBv0.72. 
 
2.2.2. Tasas de Incorporación de Leucina (LIR) 
Las tasas de incorporación de leucina de la comunidad microbiana de los CFs se midieron 
mediante la adición de 5 nmol L-1 de [3H]-Leucina (concentración final, actividad específica 160 
Ci mmol L-1, GE Healthcare, Amersham, Bucks, Reino Unido) a muestras de 1.2 mL de agua de 
mar por triplicado, más dos controles de 1.2 mL de agua de mar a las que se añadieron 120 µL de 
ácido tricloroacético (TCA, concentración final 5%), para asegurar la muerte celular y evitar que 
exista actividad microbiana. Las muestras y los blancos se incubaron en oscuridad y a temperatura 
in situ simulada en cámaras de T controlada, durante 2 - 6 h dependiendo de la actividad esperada. 
Las incubaciones se finalizaron mediante la adición de TCA (concentración final 5%) a las 
muestras. Las proteínas procariotas se precipitaron mediante dos etapas sucesivas de 
centrifugación (12000 rpm, 10 min), incluyendo un lavado con 1 mL de TCA al 5% siguiendo a 
Kirchman (1985) con ligeras modificaciones (Smith y Azam, 1992). 
 
2.3. Incorporación de Leucina y estimación de la producción bacteriana heterotrófica 
(HBP) en los perfiles verticales: CFs empíricos versus CFs teóricos 
La LIR de las aguas subsuperficiales (<500 m) se midió por el método de centrifugación 
descrito en el apartado 2.2.2, mientras que la LIR de aguas intermedias y profundas (≥500 m) se 
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determinó mediante la adición de 5 nmol L-1 [3H]-Leucina (concentración final, actividad 
específica 160 Ci mmol L-1, GE Healthcare, Amersham, Bucks, Reino Unido) a muestras de 40 
mL por duplicado más dos controles con formaldehído (concentración final del 2%) (Simon y 
Azam, 1989). La incubación de las muestras y los blancos se llevó a cabo a temperatura in situ y 
en la oscuridad durante 10 - 24 h, dependiendo de la actividad esperada. Las incubaciones se 
finalizaron agregando formaldehído (concentración final del 2%) a las muestras. Las muestras y 
controles se filtraron a través de filtros de policarbonato de 0.2 µm (diámetro de filtro de 25 mm, 
Millipore). Posteriormente, los filtros se enjuagaron con 10 mL de TCA helado al 5% y se secaron 
al aire antes de añadir el cóctel de centelleo líquido a los viales. Se midió la radioactividad después 
de 18 h desde la adición del cóctel de centelleo, en un contador de centelleo (LKB Wallac). Las 
desintegraciones medias por minuto (DPM) de los blancos se sustrajeron de la DPM media de las 
respectivas muestras y la DPM resultante se convirtió en tasas de incorporación de Leucina (Smith 
y Azam, 1992).  
A continuación, la HBP se calculó como: 
HBP= LIR*CF, 
donde CF es el factor de conversión Leucina-Carbono expresado en KgC mol Leu-1. La HBP 
teórica se determinó aplicando el CF teórico para Leucina (1.55 KgC mol Leu-1 sin considerar 
dilución isotópica) propuesto por Simon y Azam (1989), mientras la HBP empírica se determinó 
aplicando los eCFs obtenidos de los experimentos anteriormente descritos (ver apartado 2.2.). A 
continuación, se realizaron comparaciones de ambas estimaciones para toda la columna de agua 
en ambas secciones. 
 
2.4. Extracción, amplificación y secuenciación del DNA 
Para la extracción del DNA, se filtró un volumen de 10 - 15 L de agua de las botellas 
Niskin de cada profundidad, a través de filtros Sterivex de 0.22 µm (Millipore, EE. UU.). Se 
añadieron 1.8 mL de buffer de lisis (EDTA 40 mM, 50 mMTRIS-HCl, 0.75 M de sacarosa) al 
cartucho del filtro y se almacenaron a -80 ºC. La extracción de DNA se realizó por lisis enzimática 
de las células con lisoenzima y proteinasa K, seguido de la extracción con fenol-cloroformo. El 
DNA se precipitó mediante la adición de isopropanol. El DNA precipitado se lavó con etanol al 
70% y se resuspendió en buffer TE estéril. Las muestras de DNA se cuantificaron y se verificó su 
calidad (según el ratio A260/A280) utilizando un espectrofotómetro Nanodrop (Thermo 
Scientific, EE. UU.). 
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Una vez extraído y purificado, el DNA fue analizado mediante tecnología Illumina Miseq. 
Los datos de secuenciación generados se procesaron y clasificaron siguiendo un flujo de trabajo 
en Mothur  (Schloss et al., 2009). Después de un control de calidad, las secuencias se alinearon 
usando como referencia la base de datos SILVA (Quast et al., 2013). Para la construcción de 
unidades taxónomicas operacionales (OTUs), las lecturas se agruparon en base a una similitud de 
identidad del 97% y la afiliación filogenética de los OTUs se asignó mediante comparación con 
la base de datos SILVA usando el enfoque Wang (Wang et al., 2007). Para los análisis basados 
en OTUs, se excluyeron las secuencias de cloroplastos, mitocondrias y eucariotas, así como los 
singletons (OTUs encontrados una única vez en la base de datos), que probablemente hayan sido 
el resultado de errores en la PCR o en el proceso de secuenciación (Huse et al., 2010). 
 
2.5. Análisis de la diversidad microbiana 
Para cada estación y profundidad de muestreo se determinó la diversidad y la riqueza de 
OTUs, en la comunidad microbiana de estudio, calculando respectivamente el índice de diversidad 
de Shannon-Weaver (H’) y el índice de Chao1, usando la función estimateR del paquete vegan 
(Oksanen et al. 2018) en R (R core Team 2018). 
El índice de Shannon Weaver (o Shannon–Wiener) se define como: H" = −∑ p'' log+p',  
donde pi es la abundancia proporcional de la especie i y b es la base del logaritmo (Oksanen et al., 
2018). 
El índice de Chao1 se define como: S-=S.+ /012/1 	4564 , 
donde SP es la riqueza extrapolada en una comunidad, S0 es el número de OTUS observado en la 
comunidad, α1 y α2 son el número de especies que aparecen solo en una o dos muestras de la 
comunidad y N es el número de muestras en la colección (Oksanen et al., 2018). 
Este índice permite obtener una estimación del número de especies raras que se esperaría 
observar en la comunidad de estudio. Estas especies pueden permanecer imperceptibles dentro de 
la comunidad, ya que al tener bajas abundancias podrían no aparecer dentro del muestreo. 
 
2.6. Concentración de DOC y propiedades ópticas de la DOM 
Todas las muestras de DOM de los primeros 200 m de profundidad fueron filtradas bajo presión 
positiva utilizando un sistema de vidrio limpio con ácido y filtros de combustión GFF (450 ºC, 4 
h). Las muestras de agua para el análisis del DOC se recolectaron en ampollas de vidrio de 
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combustión (450 ºC, 12h), y acidificadas con H3PO4 a pH <2. Las ampollas fueron selladas con 
calor y la concentración del DOC se determinó con un analizador Shimadzu TOC-CSV mediante 
oxidación Pt-catalítica de alta temperatura (Álvarez-Salgado y Miller, 1998).  
Las propiedades ópticas de la DOM se midieron a bordo en las mismas muestras de agua 
que se usaron para los experimentos de eCFs al comienzo de la incubación. Se tomaron alícuotas 
de 5 - 25 mL que fueron vertidas directamente en la celda óptica correspondiente. La fluorescencia 
se midió con un espectrofotómetro Perkin Elmer LS55, siguiendo el método de Nieto-Cid et al. 
(2006), en dos pares de longitud de onda de excitación/emisión: i) 320 nm/410 nm (FDOM-M), 
y ii) 280 nm/350 nm (FDOM-T). Las muestras se calibraron frente a sulfato de quinina y los 
resultados se dieron en unidades de sulfato de quinina (QSU). Por otro lado, usando un 
espectrofotómetro Beckman Coulter DU800 equipado con células de cuarzo de 10 cm, se 
obtuvieron los espectros de absorción de la DOM cromófora, mediante escaneo de las muestras 
entre 250 y 700 nm de longitud de onda, que proporcionan los siguientes índices (Green y Blough, 
1994): aCDOM254, aCDOM340, aCDOM365  y sCDOM275-295 . 
 
2.7. Análisis estadístico 
La normalidad de las variables que describen la cantidad y calidad de la DOM (DOC, 
FDOM-T, FDOM-M, aCDOM254, aCDOM340, aCDOM365 y sCDOM275-295, y la diversidad 
bacteriana (el índice de Shannon, H’, y el índice de Chao1) se testó con el índice de Shapiro-Wilk 
(Shapiro y Wilk, 1965). La correlación de los eCFs con respecto a las propiedades ópticas de la 
DOM y las variables de diversidad se determinó con un test de correlación de Pearson (Pearson, 
1920). Finalmente, se ajustó un modelo de regresión (lineal o polinómica de segundo grado) entre 





3.1. Caracterización del área de estudio 
Las profundidades de muestreo se seleccionaron en función de diferentes masas de agua 
en ambas secciones que se identificaron según sus características físico-químicas (temperatura 
potencial, salinidad y oxígeno). El perfil vertical de temperatura mostró patrones similares en 
ambos secciones, alcanzando máximos en la zona eufótica (≤100 m). La temperatura fue 
notablemente más elevada en Santander (~20 ºC) que en Finisterre (~13 ºC) en las aguas 
subsuperficiales (<500 m) de las estaciones costeras. La presencia de esta masa de agua cálida se 
reflejó también en los valores de salinidad y oxígeno (35.2 y 230 µmol O2 Kg-1 respectivamente) 
en Santander (Fig. 2). Entre los 250 y 900 m de profundidad, la concentración mínima de oxígeno 
osciló alrededor de los 184 µmol Kg-1. El máximo de O2 (~270 µmol O2 Kg-1) fue profundo en 
Finisterre (~2000 m), mientras que en Santander se localizó en la capa eufótica (~100 m). Por 
debajo de la capa subsuperficial, se encontraron dos masas de agua intermedias: el agua de origen 
mediterráneo (MW, ~ 1000 m) caracterizada por su alta salinidad (~36) (Prieto et al., 2013), 
particularmente notoria en la sección de Finisterre, y el agua proveniente del Mar de Labrador 
(LSW, ~1800 - 2000 m), caracterizada por salinidades mínimas (~35). Finalmente, las aguas 
profundas están caracterizadas por bajas temperaturas <2 ºC, mínimo de salinidad (~34.4) y 
















Fig. 2. Caracterización físico-química de la columna de agua en la sección de Finisterre (izquierda, profundidad máx. 
5000 m) y la sección de Santander (derecha, prof. máx. 4000 m). Las figuras A-B, representan la temperatura 
potencial, Tpot (ºC), C-D, salinidad, Sal., y E-F, concentración de oxígeno disuelto, Oxy. (µmol Kg-1). 
 16 
3.2. Factores empíricos de conversión Leucina-Carbono (eCFs) 
Los factores empíricos de conversión Leucina-Carbono calculados por el método 
acumulativo oscilaron entre 0.39 - 4.00 KgC mol Leu-1 (media ± D.E.: 1.95 ± 1.70) en Finisterre 
y 1.40 - 3.23 KgC mol Leu-1 (media ± D.E.: 2.57 ± 0.91) en Santander (Tabla 1). Los eCFs 
disminuyeron con la profundidad un 2% (media ± D.E.: -0.02 ± 0.09) y un 1% (media ± D.E.: -
0.01 ± 0.05), por cada 50 m de aumento de profundidad, en Finisterre y Santander 
respectivamente. 
 
Tabla 1. Factores de conversión empíricos (eCFs, KgC mol Leu-1) calculados con el método acumulativo (Bjørnsen 
y Kuparinen, 1991) en las tres estaciones (St: 111 y 11, Finisterre; St: 115, Santander). Depth indica la profundidad 









En ambas estaciones, los eCFs (Tabla 1) fueron mayores que el CF teórico (1.55 KgC mol 
Leu-1) en aguas subsuperficiales e intermedias (0 – 1000 m), y menores en aguas profundas (>1000 
m), a excepción del valor de eCF para los 1000 m de la estación 11 de Finisterre, menor que el 
CF teórico. 
 
3.3. Estimación de la Producción bacteriana heterotrófica (HBP) 
La HBP alcanzó valores máximos en la capa eufótica, en particular en las estaciones más 
cercanas a la costa (Fig. 3). En los primeros 250 m de profundidad, los valores de HBP empírica 
fueron un 282% mayores que los estimados con el CF teórico (1.55 KgC mol Leu-1) en las dos 
secciones. Para las muestras de 500 m de profundidad fueron un 162% y un 231% más altos en 
Finisterre y Santander respectivamente. Sin embargo, en la columna de agua profunda (>1000 m), 
se encontró una sobreestimación de la HBP de un 36% en Finisterre, mientras que los valores 
obtenidos en la sección de Santander no mostraron diferencias utilizando los factores de 
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3.4. Diversidad y composición de la comunidad bacteriana 
Las comunidades microbianas de la estación 11 de Finisterre y la estación 115 de 
Santander estuvieron formadas por un total 371 y 441 OTUs observados (Sobs), respectivamente. 
El número total de OTUs estimados (SChao1), aumentó con la profundidad en ambas estaciones 
(Fig. 4). Sin embargo, la diversidad fue diferente entre ellas. La estación 11 de Finisterre mostró 
mayor variabilidad en los valores de diversidad de Shannon (H’ = 3.77 - 4.44) que la estación 115 
de Santander (4.03 - 4.51), aunque los valores de H’ no mostraron un patrón claro en la vertical 
en ninguna de las secciones (Fig. 4, Tabla 2). 
 
Tabla 2. Valores obtenidos para el índice de diversidad de Shannon (H’), la riqueza de OTUs observada (S.obs) y la 
riqueza de OTUs estimada por el modelo no paramétrico de Chao1 en las estaciones 11 (Finisterre) y 115 (Santander) 














La composición de la comunidad microbiana en términos de abundancia relativa (Fig. 5) 
mostró patrones similares para los OTUs más abundantes en ambas secciones. Por ejemplo, 
SAR202 y Chlamydiales aumentaron con la profundidad, mientras Acidimicrobiia, Bacteroidia y 
Gammaproteobacteria (γprot._others) disminuyeron claramente con la profundidad. Entre los 250 
y 500 m de la sección de Santander, dos grupos del filo Planctomycetes (Phycisphaerae y 
Planctomycetacia) fueron notablemente más abundantes que en el resto de la columna de agua 
(Fig. 5). En contraste, uno de los grupos con abundancias más bajas, Puniceispirillales, fue el 
único OTU en la sección de Santander con abundancia relativa menor que en la de Finisterre. 
Puniceispirillales, Rickettsiales, Deltaproteobacteria (dprot._unclassified) y BD2-11 fueron los 
OTUs menos abundantes en Finisterre, mientras que en Santander los menos abundantes fueron 














Fig. 4. Variabilidad vertical del índice de diversidad de Shannon (H’) y el estimador de riqueza de OTUs (S.Chao1) 
en las secciones de Finisterre (estación 11) y Santander (estación 115). Las barras de error representan la desviación 



















Fig. 5. Variabilidad vertical de la composición taxonómica bacteriana en las estaciones 11 y 115 en las secciones de 
Finisterre y Santander. 
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3.5. Caracterización de la DOM 
 En general, los patrones verticales de variación de las variables de la materia orgánica 
indican que las mayores variaciones se encontraron en los primeros 250 m de la columna de agua, 
























Fig. 6. Variabilidad vertical de: a) concentración de carbono orgánico disuelto (DOC) (eje superior) y picos de 
fluorescencia de materiales proteicos (FDOM-M320 nm/410 nm) y compuestos húmicos (FDOM-T280 nm/350 nm) 
(eje inferior) en las secciones de Finisterre y Santander (paneles superiores); y  b) coeficientes de absorcióna los 254, 
340 y 365 nm (aCDOM254, aCDOM340 y aCDOM365), y la pendiente óptica sCDOM275-295 (paneles inferiores) 
en las secciones de Finisterre y Santander. 
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En ambas estaciones, los máximos de DOC (79.3 y 85.1 µmolC L-1) y FDOM-T (0.98 y 
0.74 QSU) para Finisterre y Santander respectivamente, fueron muy someros (<50 m), mientras 
los mínimos de DOC (47.3 y 48.3 µmol L-1 para Finisterre y Santander, respectivamente) y 
FDOM-T (0.29 y 0.28 QSU) se encontraron a los 2750 m de profundidad. Por el contrario, el pico 
FDOM-M, relacionado con las sustancias húmicas, aumentó con la profundidad (0.36 - 0.91 QSU) 
en las dos estaciones (Fig. 6a). 
El coeficiente de absorción a los 254 nm (aCDOM 254) fluctuó entre máximos de 2.24 m-
1 en la capa subsuperficial a mínimos de 0.86 m-1 en aguas profundas (Fig. 6b). Los coeficientes 
de absorción a 340 nm (aCDOM340) y 365 nm (aCDOM365) mostraron valores muy similares, 
con un patrón vertical irregular, mientras la pendiente sCDOM275-295 disminuyó de 0.0421 en 
la capa subsuperficial a 0.0249 en aguas profundas (Fig. 6b). 
En general, se observó una disminución en los valores de DOC y las propiedades ópticas 
de la DOM (FDOM-T, aCDOM 25, aCDOM340, aCDOM365) y sCDOM275-296), a excepción 
del FDOM-M, que aumentó con la profundidad. 
 
3.6. Relación de los eCFs con la diversidad microbiana y la cantidad y calidad de la DOM 
Los eCFs mostraron una correlación negativa con los valores de riqueza de OTUs 
estimados, SChao1, pero no mostraron correlación significativa con el índice de Shannon (H’) 
(Tabla 3). Por otro lado, los eCFs se correlacionaron también significativamente con la 
concentración de DOC, los picos FDOM-M y FDOM-T, y los coeficientes de absorción 
aCDOM254 y aCDOM340 (Tabla 3). 
El ajuste de regresión lineal o polinómica entre la abundancia total de los diferentes 
filotipos (con abundancia relativa >1%, ver Fig. 7) y los CFs mostró algunas relaciones 
significativas en ambas estaciones (Fig. 7). Por ejemplo, la variación de la abundancia de 
Acidobacteria se relacionó significativamente con la variación de eCFs, explicando el modelo 
ajustado más del 80% de su variación (R2>0.8). Otros grupos bacterianos relevantes en las aguas 
profundas, mostraron relaciones lineales significativas en menor medida. Por ejemplo, SAR 202, 
uno de los grupos con mayor abundancia total (de hasta 346 reads) se ajustó inversamente al 
modelo (R2=0.478), de modo que sus abundancias disminuyeron con el aumento de los eCFs. 
Rickettsiales y Phycisphaerae mostraron el mismo patrón (R2>0.1), aunque su contribución a la 
abundancia total fue más baja.  Alteromonadales varió significativamente con los eCFs explicando 
más del 80% de su variación pero con un ajuste de polinomio de segundo grado. Asimismo, el 
ajuste de polinomio de segundo grado mostró relaciones entre los eCFs y Verrucomicrobiales y/o 
Puniceispirillales, donde la relación fue positiva, de manera que sus abundancias aumentaron con 
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el aumento de los eCFs, a partir de cierto valor (~2.5 KgC mol Leu-1). En contraste, 
Rhodobacterales se ajustó al modelo de polinomio de segundo grado aunque en menor medida 
(R2=0.476) y de forma negativa, sus abundancias disminuyeron al aumentar los eCFs para 
posteriormente aumentar al incrementarse el valor del CFs. 
  
Tabla 3. Coeficientes de correlación de Pearson 
(r) de los valores de los eCFs con las variables 
relacionadas con la DOM: concentración de 
DOC, propiedades ópticas de la DOM (FDOM-
M, FDOM-T, aCDOM 254, aCDOM 340, 
aCDOM 365 y sCDOM275-295) y las medidas 
de diversidad bacteriana (Chao1 y H’). El p-
























Fig. 7. Relación entre la abundancia de diferentes grupos filogenéticos y los valores de los eCFs. Las barras de error 
muestran la desviación estándar de la abundancia total promedio de cada filotipo para cada rango de profundidad 
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4. DISCUSIÓN 
Las costas de Finisterre y Santander en el Atlántico Norte, forman parte de un sistema 
oligotrófico dónde los procesos oceanográficos que influyen en los flujos de materia orgánica y 
en las cadenas tróficas bacterianas son diferentes. La seccion de Finisterre abarca desde la estrecha 
plataforma en Cabo Finisterre hasta el océano profundo al noroeste del Banco de Galicia. El 
cambio estacional en el régimen de vientos induce estacionalidad en la circulación, con 
afloramiento en primavera-verano. Dicho afloramiento exporta materia orgánica de la costa hacia 
mar adentro, que posteriormente se hunde llegando a alcanzar hasta el nivel mesopelágico debido 
a la intensa mezcla vertical (Ruiz-Villareal et al., 2006). Por el contrario, la sección que ocupa la 
plataforma estrecha de Santander es una zona del talud compleja con presencia de cañones, donde 
la influencia del afloramiento estacional es menos importante que en la de Finisterre. Por lo tanto, 
este ecosistema respresenta un área de estudio ideal para investigar como la composición y la 
diversidad de la DOM conforma las comunidades bacterianas, y viceversa. 
 
4.1. Estimación de eCFs y variabilidad en la producción bacteriana heterotrófica 
El primer objetivo de este estudio era determinar factores de conversión Leucina-Carbono 
empíricos para estimar la actividad heterotrófica bacteriana en toda la columna de agua. Nuestros 
resultados muestran por primera vez el amplio rango de variabilidad que tienen los eCFs en aguas 
subsuperficiales, intermedias y profundas, y en consecuencia, la elevada variabilidad vertical en 
la HBP, en dos secciones del Atlántico Norte (NO Península Ibérica). Los valores de eCFs 
reportados en este estudio para la capa subsuperficial (0 - 499 m) de las costas de Finisterre y 
Santander varían de 2.27 - 4.00 KgC mol Leu-1, en contraste con estudios previos que han 
determinado eCFs con el mismo método en aguas superficiales (<200 m) de una gran variedad de 
ambientes marinos, obteniendo valores más bajos en otras zonas de océano abierto (<2 KgC mol 
Leu-1) (Teira et al., 2015; Calvo-Díaz y Morán, 2009; Li et al., 2017; Barbosa et al., 2001), y 
valores similares (0.29 - 3.25 KgC mol Leu-1) a los de nuestro estudio en otras zonas costeras 
(Pedrós-Alió et al., 1999; Morán et al., 2002). Esta diferencia puede ser debido al aumento en los 
sustratos orgánicos en esta área (Doval et al., 1998, Valencia et al., 2003; Teira et al. 2003, Bode 
et al., 2006). Asimismo, nuestro trabajo ha demostrado que el uso del factor de conversión teórico 
(1.55 KgC mol Leu-1,) propuesto por Simon y Azam, 1989, causaría una subestimación de la HBP 
en aguas subsuperficiales e intermedias (0 - 1000 m), y una sobreestimación de la HBP en aguas 
profundas (>1000 m), con respecto a los valores de producción bacteriana estimados usando los 
eCFs obtenidos en este trabajo.  
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En ambientes oligotróficos, los eCFs bajos, se atribuyen al gasto energético que se centra 
en salvaguardar procesos metabólicos más que en producir biomasa bacteriana (HBP baja), de 
modo que la respiración de Leucina es destinada primordialmente al mantenimiento de las células 
(Li et al., 2018). En las aguas subsuperficiales de nuestro estudio ocurre lo contrario, los eCFs 
son altos en ambas secciones y pueden no tener carencia de estos sustratos orgánicos. Por lo tanto, 
la incorporación de Leucina a través de la respiración puede destinarse exclusivamente a la 
producción de biomasa (altos eCFs y alta HBP), en comparación con otras zonas de océano 
abierto. 
En este estudio los rangos de HBP obtenidos (aguas subsuperficiales: 0.368 – 206.154 
µmolC m-3d-1; intermedias: 0.017 – 62.644 µmolC m-3d-1; profundas: 0.0002 – 0.489 µmolC m-
3d-1) fueron similares a los valores descritos en la literatura (10.833 – 293.333 µmolC m-3d-1) para 
aguas superficiales de ambientes ricos en nutrientes y con afloramientos fitoplanctónicos (Barbosa 
et al., 2001; Pedrós-Alió et al., 1999). Los valores por debajo de los mínimos reportados 
corresponden a aguas a profundidades inferiores a la zona eufótica en su mayoría (14 de 18 
estaciones), donde la producción bacteriana decrece significativamente.  
Además, la HBP estimada en la sección de Santander fue casi el doble que la medida en 
la sección de Finisterre, particularmente en las capas subsuperficial e intermedia, probablemente 
por la presencia de un afloramiento en el momento del muestreo, caracterizado por un 
desplazamiento de aguas más profundas hacia superficie con temperaturas bajas, alta salinidad, y 
baja concentración de oxígeno disuelto (Fig. 2). 
 
4.2. Índices de diversidad y distribución vertical de los principales filotipos bacterianos  
Los estimadores de diversidad y riqueza de especies (H’ y SChao1) indican una mayor 
riqueza y diversidad de especies en la costa de Santander frente a la de Finisterre. La riqueza de 
especies basada en filotipos ‘raros’ aumentó con la profundidad, sugiriendo que las aguas 
intermedias y profundas son habitadas en su mayoría por OTUs con bajas abundancias y gran 
especificidad, mientras que las aguas subsuperficiales se encuentran dominadas por los OTUs más 
ubicuos.  
En este trabajo se encontraron comunidades bacterianas con estructuras diferentes en las 
estaciones 11 y 115. La costa de Finisterre fue caracterizada por una heterogeneidad en la 
estructura vertical de la comunidad microbiana, mientras que en la costa de Santander los filotipos 
presentaron un patrón vertical más homogéneo (Fig. 5). En la estación 115 de Santander, SAR11 
(Alphaproteobacteria) fue el filotipo más abundante y disminuyó con la profundidad, lo cual es 
consistente con lo encontrado por Dobal-Amador et al., 2016, Mary et al., (2006) y Schattenhofer 
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et al., 2009 para el Atlántico. Sin embargo, en Finisterre este fue más abundante en las dos 
muestras más profundas (1150 y 1950 m), y no mostró ningún patrón de distribución claro con la 
profundidad. En conjunto, nuestros resultados confirman la dominancia de este grupo en las aguas 
superficiales, pero también en aguas intermedias (~1000 m). Otros grupos en abundancias más 
bajas como Rhodobacterales, Chlamydiales, Acidimicrobia, Verrucomicrobiales y Bacteroidia 
disminuyeron con la profundidad, probablemente relacionado con una mayor disponibilidad y 
consumo de sustratos orgánicos lábiles, procedentes de la actividad fitoplanctónica en aguas 
superficiales, por parte de estos grupos (Schattenhofer et al., 2009). En contraste, Phycisphaerae, 
Acidobacteria, SAR202 y Alteromonadales fueron más abundantes en aguas profundas. SAR202 
es un grupo bien adaptado para explotar fuentes de DOM disponibles en las zonas batipelágicas 
(Dobal-Amador et al., 2016), se ha encontrado evidencia de que las células de SAR202 son más 
grandes que el promedio de las células del bacterioplancton de aguas profundas lo que sugiere 
que este grupo podría ser particularmente activo dentro de la comunidad bacteriana de aguas 
profundas y podría tener la capacidad de explotar rápidamente las bajas concentraciones de 
nutrientes en el océano profundo (Varela et al., 2008). Esto podría suponer una serie de ventajas 
adaptativas de las bacterias que habitan en ambientes con poca DOM, comparado con filotipos 
que dominan aguas superficiales. Asimismo, SAR324 (Gammaproteobacteria) presenta genes 
relacionados con la quimiolitoautotrofía (Swan et al., 2011), lo cual podría ser indicador de otro 
filotipo oportunista del océano profundo. Finalmente, uno de los grupos que no mostró ningún 
patrón claro en la vertical, pero fue muy abundante a través de la columna de agua en ambas 
secciones, fue SAR406 (Marinimicrobia) de acuerdo con lo observado anteriormente por Dobal-
Amador et al. (2016) para las aguas profundas del Atlántico Norte. Puniceispirillales fue 
particularmente bajo en sus valores de abundancia relativa en Santander con respecto a los demás 
filotipos y en comparación con Finisterre. Sin embargo, dada su mínima contribución en aguas 
intermedias y profundas en las dos secciones, su presencia no puede ser atribuida a cambios físico-
químicos en la columna de agua. 
 
4.3. Relación entre los eCFs, la composición de la comunidad bacteriana y la DOM 
No se observaron correlaciones significativas entre el índice de diversidad de Shannon 
(H’) y los eCFs, pero sí una fuerte correlación inversa entre los CFs y la riqueza de especies 
estimada por Chao1, sugiriendo que los cambios en los valores de eCFs podrían estar determinados 
al menos parcialmente por cambios en la presencia de filotipos ‘raros’. La riqueza de estas 
especies raras con bajas abundancias, aumenta con la profundidad donde encontramos los valores 
mínimos de eCFs. De modo que, la alta HBP no se atribuye a la presencia de filotipos ‘raros’, 
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sino a la presencia de los filotipos más abundantes habitando en la capa subsuperficial y 
produciendo mayores cantidades de biomasa, gracias a la alta disponibilidad de sustratos y 
condiciones favorables (ej. mayor temperatura). SAR202 (Chloroflexi) y SAR11 
(Alphaproteobacteria), fueron los dos filotipos más abundantes en las dos secciones. Las 
abundancias totales de ambos se relacionaron con los eCFs de forma inversa. Carlson et al., (2009) 
mencionan que SAR11, un grupo de bacterias muy abundante y cosmopolita, parece jugar un 
papel importante en la oxidación de carbono orgánico en las aguas superficiales de los océanos, 
de modo que la distribución vertical de SAR11 fluctuó positivamente con la distribución vertical 
de los eCFs. Por otro lado, SAR202 ha sido descrito como un filotipo bacteriano típico de las 
aguas profundas del Atlántico Norte (Varela et al., 2008), cuya alta abundancia podría ser 
relevante para la determinación de los eCFs. Acidobacteria y Alteromonadales fueron los filotipos 
que mostraron mayor relación entre sus abundancias totales y los eCFs de forma inversa, 
explicando su variabilidad en un 87% y 83% respectivamente. Finalmente, Verrucomicrobiales y 
Puniceispirillales mostraron una relación positiva con los eCFs explicando un 57% y un 51% de 
su variabilidad, sugiriendo que estos grupos podrían jugar un papel importante para la 
determinación de la producción heterotrófica bacteriana.  
La concentración de DOC mostró una correlación positiva con los eCFs (r= 0.817, 
p=0.002 coeficiente de Pearson), sugiriendo que a mayor concentración de substratos orgánicos 
mayor actividad microbiana.  La variable FDOM-M mostró una distribución decreciente 
inversamente correlacionada con los eCFs, sugiriendo que la DOM refractaria (compuestos 
húmicos) asociada al océano profundo (Dobal-Amador, et al., 2016) está relacionada con valores 
bajos de eCFs y vinculada a filotipos microbianos específicos como por ej. SAR202. Por el 
contrario, los filotipos dominantes en aguas subsuperficiales (ej. SAR11) podrían preferir 
ambientes con DOM lábil (materiales proteicos) para realizar procesos metabólicos como la 
incorporación de Leucina, y en consecuencia, una mayor HBP, comparado con ambientes donde 
el DOM refractario generado por comunidades microbianas a través del metabolismo respiratorio 
es la fracción mayoritaria, como por ej. los ecosistemas profundos (Guerrero-Feijóo et al., 2017). 
La fuerte correlación positiva entre FDOM-T (materiales proteicos ‘lábiles’) y los eCFs respaldan 
esta hipótesis (r=0.647, p=0.005 coeficiente Pearson). Tanto aCDOM254 como aCDOM340 se 
usan como “proxy” de la concentración de la DOM cromófora en sistemas acuáticos, aunque 
indican diferentes fracciones de DOM cromófora. aCDOM254 es representativo de la 
concentración de dobles enlaces de carbono conjugados (Lønborg y Álvarez-Salgado, 2014), y 
aCDOM340 y aCDOM365 son representativos del grado de aromaticidad (Jørgensen et al., 2014; 
Catalá et al., 2016; 2018). Nuestros resultados sugieren que los eCFs están asociados con los 
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compuestos aromáticos de la DOM, y además aumentan a medida que la DOM tiene un grado de 
aromaticidad mayor (aCDOM340, r=0.655, p= 0.018 coef. Pearson vs. aCDOM365, r=0.464, p= 
0.060 coef. Pearson). La aromaticidad indica que dichos compuestos son capaces de absorber la 
radiación UVB, lo que resulta en una mayor susceptibilidad a la fotodegradación (Nelson et al., 
2004; Catalá et al., 2015). En superficie, por tanto, la alta HBP debería estar asociada en mayor 
medida a DOM con un grado de aromaticidad menor (aCDOM340) para evitar la fotodegradación. 
Finalmente, la relación entre la aromaticidad y peso molecular de la DOM dado por sCDOM275-




• Los eCFs indicaron un amplio rango de variabilidad en toda la columna de agua, y son 
especialmente necesarios para la determinación precisa de la HBP. Los eCFs 
disminuyeron con la profundidad. Tanto la HBP empírica como la teórica disminuyeron 
con la profundidad, y de costa a océano. Sin embargo, en las capas subsuperficial e 
intermedia, la HBP teórica fue subestimada. En contraste, la HBP teórica fue 
sobreestimada en aguas profundas con respecto a la HBP empírica. 
• La fuente de variabilidad en los eCFs, fue explicada por una parte por la concentración del 
DOC y las variables ópticas de la DOM asociadas a la abundancia de dobles enlaces de 
carbono conjugados (aCDOM254), y a compuestos con bajo grado de aromaticidad 
(aCDOM340). Adicionalmente, parte de la variabilidad en los eCFs también fue explicada 
por la riqueza de OTUs menos abundantes o ‘raros’. 
• SAR202 fue el filotipo más abundante y dominó las aguas profundas, explicando el 48% 
de la variación en los eCFs. Acidobacteria y Alteromonadales fueron los filotipos que 
mostraron una correlación más elevada con los eCFs.  
• En conjunto, nuestros resultados indican que el DOC y las variables ópticas de la DOM 
junto con la composición de la comunidad bacteriana contribuyen en diferente medida a 
explicar la variabilidad de los eCFs.  
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